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湿地 松 雄 性 不 育 和 可 育 系 小 孢子 叶 球 形态 和 细胞 发 育 动态 变化 


周 洋 ， 杨 章 旗 "” ， 黄 永利 ” 
(1. 贵州 大 学 林学 院 , 贵阳 550025; 2. 广西 壮族 自治 区 林业 科学 研究 院 , 南宁 530002; 3. 南宁 市 林业 科学 研究 所 , 广西 武 鸣 530107; 
4. 广西 马尾 松 工程 技术 研究 中 心 南宁 530002; 5. 国家 林业 和 草原 局 中 南 速生 材 繁 育 实 验 室 南宁 530002) 

摘要 : 为 了 解 湿地 松 ' 松 泰 ' 小 孢子 叶 球 在 发 育 过 程 形 态 是 否 有 差异 变化 ， 明 确 其 败 育 过 程 、 败 育 方式 及 影响 因素 ， 

为 湿地 松 雄 性 不 育 品 种 利用 和 后 期 开展 相关 研究 提供 科学 依据 。 以 “ 松 泰 ” s10 败 育 系 和 s9 可 育 系 为 材料 ， 观 察 
小 孢子 叶 球 形态 发 育 变 化 ; 并 对 其 小 孢子 时 球 进 行 石 蜡 切 片 ,在 光学 显微镜 下 观察 小 孢子 发 育 过程 。 研究 结果 显示 : 
s10 败 育 系 和 s9 可 育 系 在 小 孢子 母 细胞 减速 分 裂 前 无 明显 差异 ， 小 孢子 时 球 生长 趋势 也 一 致 ， 四 分 体 时 期 ，s10 小 
孢子 细胞 发 育 异 常 ， 小 苞 子 时 球 形态 发 育 也 出 现 异 常 ， 二 者 异常 发 育 具 有 同步 性 ; 可 育 系 从 四 分 体 到 单 核 小 孢子 发 
育 阶 段 的 时 间 为 5Sd 左右， 而 败 育 系 持续 发 育 长 达 20 d 左右 ， 持 续 时 间 为 可 育 系 的 4 倍 。 在 此 期 间 出 现 小 孢子 绒 秸 
层 细 胞 发 育 异 常 、 降 解 缓 慢 ， 小 孢子 宫 壁 组 织 排列 素 乱 、 降 解 延 迟 等 现象 ， 最 后 ，s10 形成 异常 二 核 花粉 ， 且 无 花 
粉 散 出 。 因 此 推论 s10 小 孢子 败 育 的 原因 主要 为 : 小 孢子 时 壁 细 胞 发 育 异 常 ， 其 小 孢子 叶 球 形态 异常 ， 相 对 应 的 其 
绒 秸 层 在 四 分 体 时 期 发 育 异 常 ， 不 能 适时 的 分 泌 腾 服 质 酶 来 降解 围绕 着 四 分 体 的 腾 县 质 壁 ， 也 不 能 适时 地 合成 输送 
花粉 形成 所 需 能 量 物质 ， 同 时 襄 壁 细胞 出 现 降 解 延 人 运 和 层 积 ， 这 一 系列 的 异常 变化 导致 不 能 形成 正常 四 分 体 ， 从 而 
使 花粉 败 育 。 
关键 词 : 湿地 松 ， 小 抱 子 叶 球 ， 雄 性 不 育 ， 细 胞 发 育 ， 形 态 变化 
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Dynamic changes of microstrobilus morphology and cell development in 


male sterile and fertile lines of Pinus elliottii 
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Nanning Forestry Research Institute of Guangxi, Wuming 530107, Guangxi, China; 4. Masson Pine Engineering Technology Research Center of 
Guangxi, Nanning 530002, China; $5. Key Laboratory of Central South Fast-growing Timber Breeding of State Forestry and Grassland 
Administration, Nanning 530002, China ) 
Abstract: In order to understand whether there are differences in morphology of microstrobilus of Pinus elliottii ‘Songtai’ 
during development, to clarify its abortion process, abortion mode and influencing factors, and to provide scientific basis for 
utilization and later research of male sterile varieties of Pinus elliottii.The morphological changes of microstrobilus were 
observed by using ‘Songtai’ s10 abortive line and S9 fertile line as materials,and the microstrobilus was sliced in paraffin 
and the development of microspore was observed under optical microscope. The results showed that there was no 
significant difference between s10 abortion line and s9 fertile line before meiotic phase of microsporocy deceleration and 
division, and the growth trend of microstrobilus was the same.In the period of tetrad, s10 microspore cell development and 
microstrobilus morphological development were abnormal. The time from tetrad to monocyte microspore development of 
fertile lines is about 3 days.However, the abortion line continued to develop for about 20 days, and the duration is 4 times 
that of the fertile line.In the meantime, the development of tapetum cells was abnormal, the degradation was slow, the tissue 


arrangement of microsporangium wall was disordered, and the degradation was delayed. Finally, s10 forms abnormal 
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OD) 更 为 少见 。 
3 试验 ， 利 用 广西 点 种 源 试验 的 结果 ，1992-1993 年 在 南宁 
加 续 5 年 以 上 
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dinuclear pollen and no pollen dispersion. So it can be reasoned that the abnormal development of microsporangium wall 


cells, and the abnormal morphology of microstrobilus.The tapetum develops abnormally in the tetrad period, and the callose 


enzyme can’t be secreted at appropriate time to degrade the callosum wall surrounding the tetrad, nor can it synthesize and 


transport the energy Substances needed for pollen formation in a timely manner. At the same time, the cystic wall cells 


showed delayed degradation and lamination. This series of abnormal changes leads to the normal tetrad could not be formed, 


which made the pollen abortion. 
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湿地 松 (Pinus elliottii) 原 产 于 美国 东南 部 温 湿 
1978; 朱 志 淞 ，1993) 。 我 国 最 早 在 20 世纪 30 年 代 开 始 引 入 
国 强 , 2015) 
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个 湿地 松 初级 种 子 园 ( 唐 
年 平均 温度 23.16 "C) 到 山 


N， 
年 均 温 12 "C)， 
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。 从 70 年 代 开 


多 雨 的 


氏 海拔 地 


又 ， 海 拔 600 m 以 上 ， 
湿地 松 ， 并 于 1964 年 在 广东 省 台山 县 建立 了 第 


常 绿 大 乔木 ，《〈 郑 万 钧 


始 大 面积 


的 青岛 (120°25' E，36°09' N， 年 均 温 11.9 "C), 
至 云南 均 有 湿地 松 分 布 〈 潘 志 刚 等 ，1994) 。 目 前 湿地 松 在 我 国 的 人 工 林 种 植 面 积 已 超过 300 万 


E 广 湿地 松 以 来 , 从 海南 岛 屯 昌 县 (110?26' 上 ， 
了 到 烟台 (122° E，37°25' N， 


19°22" 


公顷 ， 成 为 了 人 工 乔 木林 十 大 主要 优势 树种 之 一 《〈 张 帅 楠 ，2017) 。 
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性 不 育 (Male sterility, MS) 在 高 等 植物 中 
遗传 现象 〈 范 彦 君 等 ，2016) 。“ 植 物 确 


E 性 不 育 ” 的 相 


个 属 、320 个 种 中 发 现 雄 性 


A 


,过 致使 其 研究 较为 复杂 和 


不 育 现 象 (Kaul， 
主 , 研究 也 较为 全 面 和 深入 , 而 林木 由 


' 松 泰 ,来 源 于 美 


2 为 


于 育种 时 间 长 、 
难 ， 可 查 及 的 文献 相对 较 少 , 太 
国 佛罗里达 州 湿 地 松 种 源 ， 于 上 志 纪 80 年 


不 育 材 料 发 现 少 、 


尺 ,， 全 国 


普遍 存在 ， 是 指 植物 体 不 能 产生 正常 有 功能 的 花粉 、 花 药 或 雄 配 子 的 
念 最 早 在 1876 年 由 Coleman 提出 ,迄今 为 目 
1988; Wise &Pring, 2002) 。 当 前 雄性 不 育 的 研究 主要 以 经 济 农作物 为 
生长 周期 长 以 及 后 期 生长 观测 较 难 等 原因 ， 
究 深度 也 较 浅 ， 而 松 科 类 等 裸子 植物 的 雄 ' 
国外 松 协作 组 开展 了 湿地 松 引 种 种 ; 
生 林 科 所 营建 湿地 松 改良 1 代 无 性 系 和 


己 在 43 个 科 、162 


生 不 育 研 究 报道 


子 园 。 团 队 经 过 连 


oo 


的 物候 观测 ，: 松 泰 , 均 无 花粉 散 出 ， 表 现 出 雄性 败 育 特征 〈 唐 国 强 ，2015) 。 本 次 研究 采用 南宁 市 林 科 
地 松 改良 1 代 种 子 园 内 败 育 系 ' 松 泰 's10 和 可 育 系 s9 为 实验 材料 ， 通 过 对 其 小 孢子 叶 球 的 形态 发 育 过 程 、 小 孢 
@D 子 及 其 圳 壁 细胞 结构 发 育 过 程 进行 观察 ， 跟 踪 和 了 解 ' 松 泰 , 小 钨 子叶 球 的 败 育 过 程 、 败 育 方式 及 败 育 时 间 等 ， 以 期 
忆 为 湿地 松 雄 性 不 有 的 败 育 机 制 及 今后 湿地 松 败 育 相关 研究 提供 基础 。 同时 ,丰富 林木 雄性 不 育 材料 的 不 青 机 制 理论 ， 
加 对 松树 杂交 育种 及 其 杂种 优势 利用 提供 依据 。 
- 1 材料 与 方法 
“CC 1.1 试验 材料 

本 次 实验 材料 均 采 自 广西 南宁 市 林业 科学 研究 所 湿地 松 改 良 1 代 25 年 生 种 子 园 内 “ 松 泰 ，s10 败 育 系 和 s9 可 


-全 育 系 植株 。 种 子 


mm,， 


林峰 从 
1.2 研究 方法 
在 湿地 松 种 子 


年 均 蒸 发 量 1613. 8 mm， 全 年 无 霜 期 358 d，, 


园 位 于 108*00′ E，23?"10′ N， 属 南亚 热带 


间 宽 阔 的 缓 丘 台地 带 ， 海 拔高 约 120 m， 土 壤 为 赤 乡 


园 内 分 别 确定 3 株 “ 松 泰 ”s10 败 育 系 和 s9 可 育 系 作为 取 村 


子叶 球 开始 大 量 出 现 ) 开始 取样 ， 直 到 败 育 系 小 孢子 


中 旬 ) 停止 取样 。2019 年 1 月 23 号 前 ， 间 隔 6~7 d 采 一 次 ; 1 


株 树 不 少 于 15 个 小 孢子 叶 球 ， 并 用 FAA 固定 液 固 定 于 50 mL 离心 管内 ， 贴 上 标签 保存 于 4°C 的 冰箱 内 备用 。 
区 态 观测 : 按照 取样 时 间 的 不 同 选择 具有 代表 性 的 小 孢子 叶 球 ， 观 察 记录 其 外 部 形态 发 育 变化 ; 


1) 小 孢子 叶 球 


每 次 采样 随机 选择 30 个 小 孢子 叶 球 测量 其 长 度 与 
< 育 观 测 : 采 】 


2) 小 孢子 及 圳 壁 组 织 
里 、 切 片 、 封 片 等 步 又 《〈 叶 宝 兴 等 ， 


证 


并 做 好 相关 记录 。 


宽度 ， 


并 记录 分 析 其 动态 变化 趋势 。 


常规 石蜡 


判 片 方法 ， 通 过 爱 氏 苏 木 精 整体 染色 、 脱 水 、 透 明 、 浸 螨 、 
2011) ， 对 小 孢子 叶 进 行 横 切 《切片 厚度 为 5 hm) ， 中 性 树胶 封 上 请， 选取 最 具 
有 代表 性 且 清 晰 的 样片 ， 利 用 电动 光学 显微镜 〈 型 号 : Axio Imagr Z2m) 观测 不 同时 期 小 孢子 内 部 形态 的 发 育 变化 


南 缘 季风 气候 区 ， 年 均 气 温 21.5 'C， 年 均 
F 湿 季节 变化 明显 ， 平 均 相 对 湿度 约 79 %， 林 地 建 在 石灰 岩 峰 
[二 ，pH 为 5. 5~6. 5， 土 层 深厚 。 


植株 ， 于 2018 年 12 


降雨 量 1 246 
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(小 孢 


叶 球 脱落 (2 月 13 号 ) 和 正常 系 小 孢 子叶 球 散 粉 完毕 时 (2 月 
月 23 号 到 2 月 7 号， 间隔 3~4 d 采 一 次 ; 取样 量 每 


包 


ChinaXiv 合 作 期 刊 
2 结果 与 分 析 


2.1 “ 松 泰 ”s10 与 s9 小 孢子 叶 球 生长 期 发 育 的 动态 变化 


通过 两 个 月 连续 采样 ，“ 松 泰 ，s10 与 s9 小 孢子 叶 球 生长 发 育 变化 趋势 见 图 1。 由 图 可 知 ，1 月 中 名前 ， 败 育 
系 和 可 育 系 小 孢子 叶 球 个 体 生长 发 育 较 慢 ，s10 与 s9 小 孢子 叶 球 的 孢子 长 和 宽 并 无 明显 差异 ， 表 明 二 者 在 生长 速率 
上 差异 不 明显 ， 生 长 趋势 基本 相同 ;1 月 下 旬 ， 小 孢子 叶 球 进入 快速 生长 期 ， 小 孢子 叶 球 茎 长 开始 急速 增长 ，s10 
与 s9 小 孢子 叶 球 的 葵 长 生长 量 也 开始 出 现 差异 ， 且 随 着 生长 时 间 的 延长 ,差异 越 来 越 明显 ,猜测 s10 小 孢子 叶 球 中 
的 小 孢子 在 1 月 下 旬 时 败 育 已 经 发 生 ， 其 败 育 开 始 时 间 点 在 1 月 下 旬 前 ,这 在 形态 观察 及 后 期 的 切片 观察 实验 中 得 
到 证 实 。2 月 份 后 ，s9 小 孢子 叶 球 生长 放 慢 ，s10 小 孢子 叶 球 在 2 月 初 即 停止 生长 发 育 ， 小 孢子 叶 球 干枯 萎缩 ， 体 
型 缩小 ，s10 与 9 小 孢子 的 茎 长 差异 急剧 加 大 ， 直 至 2 月 中 多 小 孢子 叶 球 脱落 时 二 者 的 茎 长 生长 量 差 达到 最 大 值 ; 
而 s10 与 s9 小 孢子 叶 球 的 宽 长 从 小 孢子 叶 球 的 开始 生长 直到 脱落 均 无 显著 差异 。 
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图 1 “ 松 泰 ”xs10 和 可 育 家 系 s9 小 孢子 叶 球 生长 变化 趋势 


Vaé 


Fig.1 Growth trend of microstrobilus in ‘Songtai’ s10 and fertile family s9 
2.2 “ 松 泰 ”s10 不 育 系 与 s9 可 育 系 小 孢子 叶 球 形态 发 育 比较 


一 通过 对 “ 松 泰 ”xs10 不 育 系 与 89 可 育 系 小 孢子 叶 球 形态 发 育 观察 发 现 ，“ 松 泰 ”s10 不 育 系 在 1 月 中 名 时， 小 
二 孢子 叶 球 顶 端 开始 出 现 干 瘟 枯 散 的 异常 现象 ， 在 1 月 底 表 现 最 为 明显 ， 且 无 花粉 散 出 ， 而 同时 期 s9 小 孢子 叶 球 发 
= 育 正 常 ， 故 推测 s10 小 孢子 叶 球 败 育 时 间 开 始 于 1 月 中 旬 ， 即 顶端 出 现 干 着 枯 散 现象 时 ， 有 具体 不 同时 间 阶 段 比 较 分 
析 如 下 。12 月 中 旬 : 小 孢子 叶 球 聚集 成 复 腋 生 ， 被 鳞片 包裹 着 ， 鳞 片 黄 褐色 ， 呈 卵 型 〈 图 2: a, s9) ， 与 s9 形态 发 
育 相 同 ， 无 异常 发 育 〈 图 2: A, s10) 。12 月 底 : 顶端 露出 鳞片 ， 小 孢子 叶 呈 紫 黑色 (图 2: b, s9) 。 次 年 1 月初: 组 
慢 发 育 ， 呈 圆锥 形 ， 小 孢子 叶 呈 紫 黑色 (图 2: C, s9) ， 顶 端 露 出 鳞片 ， 小 孢子 叶 呈 紫 黑色 (图 2:B,s10) 。1 月 中 
旬 : 缓慢 发 育 ， 呈 圆锥 形 ， 小 孢子 叶 呈 紫 黑 色 ， 并 出 现 排列 松散 、 不 饱满 等 异常 状态 〈 图 2: C, s10) 。1 月 底 : 小 
了 息 子叶 球 快速 生长 露出 鳞片 ， 小 孢子 叶 成 列 或 交互 对 生 的 排列 在 小 孢子 叶 球 中 轴 上 ， 紧 密 饱 满 ， 呈 浅 紫 色 (图 2: d， 
s9) ， 小 息 子叶 球 露出 鲜 片 ， 生 长 发 育 缓慢 ， 小 孢子 叶 排列 与 可 育 系 相同 ， 小 孢子 叶 球 顶端 ， 干 瘦 村 散 更 加 明显 ， 
呈 浅 紫色 (图 2: D,s10) 。2 月 初 : 小 孢子 叶 膨 大 饱满 ， 小 孢子 叶 球 松软 ， 呈 黄色 ， 开 始 散粉 〈 图 2: e, s9) ， 小 和 孢 
子叶 球 整 体 呈 枯 散 干 症状 ， 顶 端 呈 紫红 色 ， 底 部 呈 淡 黄色 ， 开 始 脱落 ， 但 未 见 花粉 散 出 〈 图 2:E,s10) 。2 月 中 名: 
散粉 后 期 ， 小 孢子 叶 球 大 量 散粉 ， 并 开始 脱落 (图 2: f, G s9) ， 小 孢子 叶 球 干 着 萎缩 ， 明 显 小 于 可 育 系 ， 大 量 脱 落 
且 无 花粉 散 出 〈 图 2:E G,sl0) 。 


a-c. s9 小 孢子 叶 球 绥 慢 发 育 
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(Mononuclear period ) 


WA 


粉 完成 需要 60 d 左右 ; 


Sanchez, 2018) 。 通 过 对 小 孢子 叶 球 横 切 观察 (图 3， 


期 ，d-e. s9 小 孢子 叶 球 急速 增长 ; f. s9 散粉 期 ，A-C. s10 小 苞 子叶 球 缓慢 发 
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现 异常 ，D-F. s10 小 孢子 叶 球 异常 发 育 ，G 散粉 期 对 比 。 


a-c. The slow development stage of s9 microstrobilus; d-e. The rapid growth of s9 microstrobilus; f. The loose powder period of s9 


development of s10 microstrobilus; G. Comparison of loose powder period. 


图 2 “ 松 泰 ”s10 和 可 育 家 系 s9 小 孢子 叶 球 形态 学 观察 
Fig.2 Morphological observation of microstrobilus in ‘Songtai’ s10 and fertile family s9 
2.3 “ 松 泰 ”s10 不 育 系 和 s9 可 育 系 小 孢子 叶 球 横 切 观察 
松 科 植 物 的 花粉 〈 雄 性 配子 体 ) 是 在 小 孢子 宫 中 孕育 而 来 〈 林 金星 ，2013) ， 
孢 细胞 〈Primary sporulation tissue period) 、 造 雹 细胞 〈Sporulation tissue period) 、 
period) 、 小 孢子 母 细胞 减 数 分 裂 (Meiotic phase of microsporocyte) 、 


期 ; C. s10 小 孢子 叶 球 顶端 出 


microstrobilus; A-C. The slow development stage of s10 microstrobilus; C. Abnormalities at the tip of s10 microstrobilus; D-F. Abnormal 


小 孢子 发 育 过 程 主要 历经 初生 造 
小 孢子 母 细 胞 (Microsporocyte 


四 分 体 (Microspore tetrad period) 、 单 核 


、 二 核 细 胞 (Dinuclear period) 、 散 粉 期 (Loose powder period) 等 时 期 〈 林 金星 ，2013; 


图 4) 发 现 ， 湿 地 松 小 孢子 叶 球 从 小 孢子 造 
与 89 可 育 系 小 孢子 相 比 ，s10 不 育 系 小 孢子 在 四 分 体 时 期 发 育 异 常 ， 部 分 小 孢子 明显 萎缩 变 


饱 细胞 出 现 直到 散 


名 形 ， 并 在 后 期 的 发 育 中 同一 小 孢子 叶 球 的 发 育 情 况 不 一 致 ， 小 孢子 训 壁 组 织 也 在 四 分 体 时 期 出 现 明显 差异 ，s10 不 
育 系 小 孢子 绒 息 层 细 胞 排列 异常 、 降 解 缓慢 ,中层 和 内 壁 组 织 在 单 核 小 孢子 时 期 也 出 现 层 积 , 降解 缓慢 延迟 等 现象 ; 


有 具体 不 同 发 育 时 期 的 比较 分 析 如 下 。 初 生 造 孢 组 织 期 
子 蝇 (图 3: a, s9)， 与 89 可 育 系 发 育 情况 一 致 加 


绒 千 层 排 列 紧密 分 明 ， 


3: bl,b2,s9) ， 与 s9 可 育 发 育 情况 一 致 ， 形 成 同心 体 结构 ， 细 胞 层次 清晰 《图 


呈 同 心 体 对 称 结构 。 小 孢子 圳 分 层 清 
细胞 质 稠 密 ， 整 个 细胞 着 色 ; 中 层 、 内 壁 及 表皮 细胞 围绕 


: 小 孢子 叶 球 生长 发 育 初始 阶段 ， 


完 绕 息 层 排列 整齐 , 核 大 染色 清晰 
4: B, s10) 。 小 孢子 母 细胞 时 期 : 


孢子 母 细 胞 体积 增 大 ， 呈 圆 形 ， 核 大 染色 深 ， 核 周围 有 一 圈 不 着 色 区 域 〈 空 泡 化 ) ; 绒 秸 层 细胞 核 分 裂 ， 出 现 双 
着 色 深 ， 围 绕 小 孢子 母 细 胞 排列 ， 中 层 、 内 壁 细 胞 拉 长 ， 核 着 色 深 : 表皮 细胞 核 开 始 ; 
(图 3: c, s9) ， 宫 腔 体积 明显 小 于 同时 期 s9 可 育 系 ， 其 它 细胞 发 育 情况 与 s9 一 致 〈 图 4: C, sS10) 。 小 孢子 母 旨 


体积 增 大 ， 细 胞 质 稠 密 ， 


减 数 分 裂 期 : 每 个 小 孢子 母 细 胞 散落 分 布 在 小 孢子 宫 腔 内 ， 


小 孢子 叶 还 未 形成 成 熟 小 孢 
造 孢 组 织 时 期 : 每 个 小 孢子 叶 孕 育 两 个 小 移 子 训 腔 ， 
蜥 ， 从 内 到 外 分 别 是 造 胞 细胞 、 绕 息 层 、 中 层 、 内 壁 和 表皮 细胞 ， 造 胞 细胞 和 


(图 
小 
核 ， 


肖 失 


子 母 细胞 外 (图 3: d, s9) ,小 孢 母 细 胞 进行 减 数 分 裂 ， 小 孢子 散落 分 布 于 训 腔 中 ; 绒 航 层 围绕 在 小 孢子 外 ， 被 拉 
观察 到 同一 个 小 孢子 叶 球 ， 从 顶端 往 下 发 育 阶段 不 一 致 ， 分 别 是 四 分 体 时 期 、 减 数 分 裂 中 、 后 时 期 、 母 细胞 减 数 分 


烈 间 期 (图 4: D, s10) 。 
小 孢子 宫 腔 中 ; 绕 息 层 继续 围绕 小 抱 子 四 分 体 ， 染 色 变 浅 ， 小 抱 子 宫 壁 细胞 生长 增 快 ， 赛 腔 体积 增 


昌 胞 


行 着 减 数 分 裂 但 不 同步 。 绒 息 层 继续 紧 紧 围绕 在 小 孢 


长 。 


小 孢子 四 分 体 时 期 :小 孢子 母 细 胞 形成 四 分 体 ，4 个 小 孢子 被 腾 服 质 辟 包围， 散落 分 布 于 
大 明显 ， 中 层 和 
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内 壁 细 胞 被 拉 长 降解 ， 表 皮 细 胞 发 生 角 质 化 加 厚 〈 图 3: el, e2, S9) ， 小 孢子 母 细 胞 分 裂 形成 四 分 体 ，4 个 小 孢子 被 
腾 且 质 壁 包围 ， 部 分 小 孢子 形态 明显 葵 缩 变形 ， 绒 秸 层 在 此 时 期 排列 不 整齐 ， 被 拉 长 ， 核 染色 较 深 ;小 孢子 壁 细 胞 
生长 较 快 ， 守 腔 体积 增 大 图 4: E1,E2, s10) 。 单 核 时 期 : 肝 有 质 释放 出 小 了 移 子 ， 形 成 单 核 小 伯 子 ， 核 染色 明显 ， 
有 具有 两 个 气囊 ; 绒 息 层 染 色 浅 ， 开 始 降解 ， 中 层 及 内 壁 继续 降解 (图 3: fl, f2, s9) ， 单 核 时 期 同一 小 孢子 叶 球 中 发 
育 情 况 不 一 致 。(D 有 形态 不 一 的 单 核 花粉 形成 ， 有 和 气 吉 ; 绒 千 层 降解 明显 ， 排 列 紊 乱 ， 中 层 、 内 壁 细胞 组 织 层 积 ， 
降解 延迟 , 细胞 核 染色 可 见 ; (2) 无 单 核 花粉 形成 ， 宫 腔 中 只 有 一 些 形 态 怪异 干 瘙 萎缩 的 残留 物 ， 形 成 空 吉 〈 图 4: Fl1， 
F2, s10) 。 二 核 时 期 : 形成 二 核 花粉 ， 气 宫 膨 大 明显 ; 绒 秸 层 已 经 降解 但 还 具有 残留 物 ; 中 层 降 解 完 ， 全 部 液 泡 化 
(图 3: g1, g2, s9) ， 同 一 小 孢子 叶 球 中 发 育 情况 不 一 臻 。(1) 单 核 小 孢子 发 生 解 体 ， 破 碎 化 ， 发 生 败 育 ， 但 有 少 部 分 
形态 异常 2 核 花粉 形成 ， 有 气 守 ; 绒 息 层 已 降解 ， 还 有 部 分 残留 物 ， 中 层 及 内 壁 细胞 膨大 液 泡 化 ， 开 始 大 量 降解 ; 
(2) 小 孢子 宫 腔 形成 空 填 ， 只 见 一 些 残 留 物 (图 4: G1, G2, s10) 。 散 粉 初期 和 散粉 后 期 : 囊 腔 内 挤 满 发 育成 熟 的 二 核 
花粉 ， 绒 秸 层 、 中 层 及 内 壁 完全 消失 ， 表 皮层 开裂 ， 开 始 散粉 〈 图 3: hl, h2, s9) ， 后 期 完成 散粉 ， 只 见 残留 事 壁 〈 图 
3:i s9) ， 无 正常 花粉 散 出 ， 且 同一 小 孢子 叶 球 中 发 育 情 况 不 一 致 。(D 有 部 分 形态 异常 成 熟 花粉 形成 ， 气 宫 萎 缩 不 
饱满 绒 秸 层 ， 中 层 及 内 壁 细胞 消失 ， 表 皮 不 开裂 ，(2) 小 孢子 圳 腔 中 无 花粉 形成 ， 只 有 一 些 干 着 鞭 缩 的 残留 物 〈 图 
4: H1, H2, s10) 。 
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DP. 二 核 花 粉 ，E. 表皮 ; En. 内 皮层 ; Mc. 减 数 分 裂 细 胞 ， ML. 中 层 ; MMC. 小 孢子 母 细胞 ，MM. 单 核 小 孢子 ，MP. 花粉 母 细胞 ; 
T. 绒 秸 层 ; Tds. 四 分 体 ; 标尺 . 20um、50hm、100hm。 下 同 。 


ChinaXiv 合 作 期 刊 
DP Dinuclear pollen; E. Epidermis; En. Endothecium; Mc. Meiotic cell; ML. Middle layer; MMC. Microspore mother cell; MM. Mon onuclear 
microspore; MP. Mature pollen; T. Tapetum; Tds. Tetrads; Scale. 20hm, S0hm, 100hm. The same below. 
图 3 s9 可 育 家 系 小 孢子 叶 横 切 观察 


Fig.3 Cross-cutting observation of microspores in s9 fertile family 
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4 “ 松 泰 ”s10 小 孢子 叶 横 切 观 察 


Fig.4 Cross-cutting observation of microspores in ‘Songtai’s10 


2.4”s10 与 s9 小 孢子 叶 球 及 小 孢子 发 育 进程 比较 
结合 小 孢子 叶 球 形态 变化 和 小 孢子 石蜡 切片 观察 比较 发 现 , s10 败 育 系 和 s9 可 育 系 在 小 孢子 母 细胞 减速 分 裂 前 


并 无 明显 差异 ， 小 孢子 叶 球 生长 趋势 也 一 致 ， 四 分 体 时 期 ， 四 分 体 时 期 ，s10 小 孢子 
态 发 育 也 出 现 异 常 ， 二 者 异常 发 育 上 共有 
显著 ，s9 小 孢子 叶 球 在 这 一 阶段 快速 增 
首 萎 缩 现象 ， 直 至 脱落 ; 因 
育 进程 比较 见 表 1 。 


同步 性 ， 从 四 分 体 到 单 核 小 孢子 发 育 阶段 ，s10 败 
长 ， 发 育 迅 速 ， 直 至 散粉 ，s10 小 孢子 叶 球 则 增长 缓慢 ， 发 育 延 迟 ， 出 现 
此 ， 推 测 四 分 体 到 单 核 小 孢子 发 育 阶段 是 s10 小 孢子 败 育 发 生 的 主要 时 期 。 二 者 


hi 寺 日 了 
| | 


一- [ 上 
| | 三 六 站 


| 胞 发 育 异 常 ， 小 孢子 叶 球 
育 系 与 s9 可 育 系 差异 最 


表 1 s10 和 s9 小 孢子 叶 球 及 小 孢子 发 育 进程 比较 


Table 1 Comparison of the development process of microstrobilus in ‘Songtai’s10 and s9 


小 孢子 叶 球 发 育 性 状 小 孢子 发 育 阶段 
采样 日 期 Microstrobilus developmental character Microspore development stage 
Sampling date Ss9 可 育 系 s10 败 育 系 s9 可 育 系 s10 败 育 系 
S9 Fertile line s10 Abortive line S9 Fertile line s10 Abortive line 
二 表皮 和 分 生 组 织 ， 有 部 分 造 伯 细胞 形成 
12 月 13 晶 被 鳞片 包 训 。 


13 December 


12 月 19 日 
19 December 


12 月 26 日 
26 December 


次 年 1 月 2 


2 January 


日 


1 月 8 日 


8 January 


1 月 14 


日 
14 January 
1 月 19 日 
19 January 
1 月 23 日 
:二 = 23 January 


1 月 27 上 日 


27 January 


2 月 1 日 
] February 


和 2 月 7 卓 


7 February 


2 月 13 日 
13 February 


Wrapped in scales 


顶部 开始 露出 鳞片 
Scales begin to show at the top 


翌年 2 月 ， 
小 孢子 叶 慢 慢 露 出 鳞片 
In February of the next year, 
the microspore leaves slowly 


exposed the scales. 


急速 生长 
Rapid growth 


快速 生长 发 育 ， 开 始 散 粉 
Rapid growth and 


development, and pollen began 
to scatter 
散粉 完成 ， 并 大 量 脱落 


The pollen is scattered, and a 


large number of shedding 


Partially Saturated cell formation in the epidermis and 


被 鳞片 包 囊 
meristem 
Wrapped in scale 、 本 
造 饱 细胞 形成 
Saturated cell formation 
小 孢子 母 细胞 开始 出 现 


顶部 开始 露出 鳞片 


Microspore mother cell begin to 


Scales begin to show at the top 造 饱 细胞 
appear 
Saturated cell 
小 孢子 母 细胞 
Microsporocyte 


母 细胞 、 减 数 分 裂 和 四 分 体 


Microspore mother cell, meiosis 


小 孢子 叶 慢 慢 露 出 鳞片 


The microspore leaves slowly 


仆 狗 子 母 细胞 and tetrad 
四 分 体 、 单 核 小 孢子 
Microspore mother cell 


Tetrad, mononuclear microspore 


exposed the scales. 


I 分 体 、 异 常 单 核 小 孢子 


Tetrad, abnormal mononuclear 


出 现 干 首 枯 散 


Become dry and shriveled . 


减 数 分 裂 
Meiosis 


I 分 体 、 单 核 花粉 


microspore 


Tetrad, mononuclear 


本 异常 单 核 花粉 、 有 空 事 形成 
小 孢子 叶 球 缓慢 生长 pollen 
Abnormal mononuclear pollen, 
Microstrobilus grows slowly 单 核 、 二 核 花 粉 
empty capsule formation 
Mononuclear pollen, 


Dinuclear pollen 


, 表皮 开裂 ， 开 始 散 粉 
干 瘟 葵 缩 ， 开 始 脱落 ee 
The epidermis cracks, 
Shrivel and shrink, start to fall , 
本 and pollen began to 异常 二 核 花粉 ， 表 皮 不 开裂 
0 
scatter Abnormal dinuclea pollen, the 
无 花粉 散 出 ， 大 量 脱落 散粉 完成 epidermis is not cracked 


No pollen is released, and a Complete pollen 


large number of shedding scattering 


3 讨论 与 结论 


3.1 讨论 


对 湿地 松 “ 松 泰 ”小 孢子 叶 球 发 育 过 程 的 研究 结果 表明 : 从 1 月 中 旬 开 始 ， 小 抱 子 叶 球 项 端 开 始 出 现 干 首 松 散 
常 现象 ， 该 时 期 的 一 个 小 孢子 叶 球 从 顶端 到 底部 ， 小 孢子 发 育 时 期 不 一 致 ( 顶 端 为 四 分 体 、 中 部 为 减 数 分 裂 中 、 
后 时 期 、 底 部 为 减 数 分 裂 间 期 )， 并 在 四 分 体 释 放 单 核 小 孢子 这 一 时 期 出 现 异 常 ， 造 成 败 育 ， 因 此 研究 认为 “ 松 泰 ” 
小 孢子 叶 球 败 育 时 期 开始 于 四 分 体 时 期 ， 这 与 Kaul (1988) 的 研究 结果 类 似 ，Kaul (1988) 对 多 种 雄性 不 育 类 型 花 
粉 败 育 时 期 进行 统计 发 现 ， 花 粉 败 育 在 造 胞 细胞 至 二 核 花粉 各 时 期 均 有 可 能 发 生 ， 其 中 有 70% 的 材料 败 育 时 期 发 生 
在 四 分 体 以 后 。 而 在 四 分 体 后 续 的 发 育 过 程 中 ， 同 一 个 小 孢子 叶 球 中 小 孢子 的 发 育 分 为 两 种 趋势 ， 一 是 在 小 孢子 叶 
球 中 上 部 分 ， 屏 县 质 不 能 释放 单 核 小 孢子 ， 没 有 单 核 小 孢子 的 形成 ， 直 接 降解 莹 缩 ， 与 绒 秆 层 一 起 形成 祭 状 物 ， 形 
成 空 完 ， 直 至 小 孢子 叶 球 脱落 ， 训 壁 表皮 不 开裂 ; 男 外 一 种 发 育 趋势 则 是 在 小 孢子 叶 球 的 中 下 部 分 ， 四 分 体 在 脐 肽 
质 解 体 后 , 可 以 释放 出 小 孢子 , 形成 异常 单 核 小 孢子 继续 发 育 ; 这 种 同一 个 小 孢子 叶 球 中 存在 两 种 不 同 的 败 育 方式 ， 
在 杉木 中 也 有 发 现 〈 林 金星 ，2013) 。 而 吕 洪 飞 等 〈1999) 在 对 杉木 雄性 不 育 细胞 学 研究 中 发 现 同 一 个 小 孢子 叶 球 

中 同时 存在 无 小 苞 子 圳 型 、 减 数 分 裂 工 前 中 层 细胞 增生 型 、 减 数 分裂 工 后 中 层 细胞 增生 3 种 败 育 类 型 ， 该 研究 认为 

小 孢子 宫 壁 的 中 层 、 内 壁 出 现 层 积 和 降解 延迟 、 表 皮 不 开裂 的 异常 发 育 现象 也 会 影响 小 孢子 的 后 续 发 育 ， 造 成 败 育 

发 生 。 
绕 息 层 是 构成 花药 壁 的 最 内 层 组 织 结构 ， 围 绕 着 小 孢子 分 布 ， 在 物质 代谢 合成 与 分 小 上 都 十 分 活跃 ,含有 丰富 
的 营养 物质 ， 是 物质 输送 的 最 后 中 转 站 ， 对 花粉 的 正常 发 育 有 具有 关键 作用 范 彦 看 ，2016; Tian, 2017) 。 本 次 研究 
昌 ) 结果 显示 ，“ 松 泰 ” 小 孢子 叶 球 在 四 分 体 时 期 之 前 与 可 育 系 相 比 并 无 异常 ， 但 在 四 分 体 时 期 ， 小 孢子 叶 球 开 始 出 现 
SS 异 弟 ,其 脐 采 质 溶解 缓慢 , 绒 息 层 及 中 层 细胞 降解 延迟 ; 可 育 系 从 四 分 体 到 单 核 小 孢子 发 育 阶段 的 时 间 为 5d 左右 ， 
〇 而 败 育 系 持续 发 育 长 达 20d 左右 ， 持 续 时 间 为 可 育 系 的 4 倍 。 在 此 期 间 ， 败 育 系 的 绒 千 层 与 可 育 系 相 比 发 育 缓慢 ， 
放 降解 延迟 ， 导 致 其 不 能 及 时 的 分 泌 和 转化 小 孢子 发 育 所 需 能 量 物质 ， 造 成 败 育 发 生 ， 这 与 唐国 强 〈2015) 对 湿地 松 
@ 小 孢子 叶 球 败 育 研究 结果 一 致 ， 刘 望 每 (2019) 在 对 杨 树 雄 性 不 育 小 孢子 败 育 过 程 的 研究 中 也 认为 绒 秸 层 的 延迟 降 
| 解 会 导致 小 孢子 发 生 败 育 ， 谭 智 文 (2013) 与 李 六 林 (2007) 分 别 对 不 同 梨 品 种 有 关 小 孢子 败 育 过 程 的 研究 中 也 发 
史 现存 在 绕 千 层 、 中 层 细胞 的 异常 发 育 现象 ， 这 种 现象 在 小 麦 〈 赵 卜 ，2015) 、 栅 花 《〈 孔 祥 军 ，2017) 等 其 它 植物 有 
。 关 雄 性 不 育 的 细胞 学 观察 中 ， 也 有 发 生 。 同 时 ， 败 育 系 腾 且 质 降解 缓慢 ， 不 释放 或 不 能 及 时 的 释放 单 核 小 孢子 ， 直 
.全 接 影响 到 小 孢子 的 正常 发 育 ; 而 腾 采 质 合成 于 母 细胞 减 数 分 裂 时 期 ， 降 解 于 四 分 体 释 放 小 孢子 时 期 ， 在 这 过 程 中 它 
>< 的 合成 、 积累、 抑或 降解 ,任何 一 个 步骤 出 现 异常 , 都 可 能 会 造成 败 育 的 发 生 ( 杨 莉 芳 等 , 2013; ”Down et al., 2008; 
”Wan, 2011) 。 
仑 3.2 结 论 

小 孢子 发 育 过 程 的 细胞 学 观 穴 是 了 解 湿地 松 雄 性 败 育 途 径 、 方 式 的 重要 研究 手段 ， 也 是 湿地 松 雄 性 不 育 家 系 在 

杂交 育种 优势 利用 中 的 研究 基础 。 本 次 研究 以 “ 松 泰 ” s10 败 育 系 和 s9 可 育 系 为 材料 ， 通 过 对 其 小 孢子 叶 球 形态 
和 细胞 发 育 动 态 变化 观察 发 现 ，s10 败 育 系 和 s9 可 育 系 在 小 孢子 母 细 胞 减速 分 裂 前 无 明显 差异 ， 小 孢子 叶 球 生长 
趋势 也 一 致 ， 但 在 四 分 体 时 期 ，“ 松 泰 ”小 孢子 细胞 组 织 发 育 异 常 ， 同 时 在 小 孢子 叶 球形 态 上 也 能 观察 到 干 瘦 枯 散 
现象 ， 表 明 其 外 部 形态 变化 和 细胞 异常 发 育 具 有 同步 性 ; 此外， 败 育 系 从 四 分 体 到 单 核 小 孢子 阶段 与 可 育 系 相 比 发 
育 时 间 较 长 ， 且 在 此 期 间 败 育 系 出 现 小 孢子 绒 息 层 细胞 发 育 异 常 、 降 解 缓慢 ， 小 孢子 训 壁 组 织 排列 亲 乱 、 降 解 延 迟 
等 现象 ， 最 后 ，s10 形成 异常 二 核 花粉 ， 且 无 花粉 散 出 。 因 此 推论 s10 小 孢子 败 育 的 原因 主要 为 : 小 孢子 赛 壁 细 
胞 发 育 异常 ， 其 小 孢子 叶 球 形态 异常 ， 相 对 应 的 其 绒 息 层 在 四 分 体 时 期 发 育 异 常 ， 不 能 适时 的 分 泌 胖 上 孚 质 酶 来 降解 
围绕 着 四 分 体 的 胖 肽 质 壁 ， 也 不 能 适时 地 输送 花粉 形成 所 需 能 量 物质 ， 同 时 训 壁 细胞 出 现 降解 延迟 和 层 积 。 这 一 系 
列 的 异常 变化 导致 不 能 形成 正常 四 分 体 ， 从 而 使 花粉 败 育 。 
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